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Das Protonema, ein verzweigtes System aus Zellfäden, bildet ein sehr frühes Stadium im 
Lebenszyklus der Laubmoose. Es wächst durch Teilung der endständigen Zellen, die polar 
gebaut sind und an der Spitze wachsen. Sie ähneln dadurch den Wurzelhaaren höherer 
Pflanzen. Über die kurz- und langfristigen Auswirkungen von Salzstress auf Protonemata, 
sowie ihren osmotischen Wert gibt es bisher nur wenige Untersuchungen.  
Im Rahmen dieser Diplomarbeit wurde zunächst mit verschiedenen Methoden der 
osmotische Wert bestimmt, um in weiterer Folge zu testen, welche Effekte osmotischer 
Stress durch Salz- und Zuckerlösungen auf das Wachstumsverhalten von Protonema-
Zellen hat.  
Für die Versuchspflanze Physcomitrella patens wurde ein osmotischer Wert von 470,69 
mOsm festgestellt. Die Zellen wuchsen mit einer durchschnittlichen Geschwindigkeit von 
3,00 m/h. Insgesamt konnte festgestellt werden, dass osmotische Lösungen in 
Abhängigkeit von der Konzentration die Wachstumsrate mehr oder weniger stark 
beeinflussen. NaCl stellte sich kurzfristig in geringen Konzentrationen als 
wachstumsfördernd, langfristig jedoch in jedem Fall als hemmend heraus. Glukose in 
geringen Konzentrationen führte auch langfristig zu einer Steigerung der Wachstumsrate. 
Höhere Konzentrationen hemmten das Wachstum nur schwach im Vergleich zu NaCl. Aus 
diesen Beobachtungen ergaben sich interessante Überlegungen zur Aufnahme und 
Verarbeitung von Monosacchariden im Stoffwechsel von P. patens.  
Durch die Ergebnisse dieser Arbeit konnte gezeigt werden, dass die Toleranz des 
Protonemas von P. patens gegenüber osmotischem Stress insgesamt sehr hoch ist.  
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The protonema, a system of cellular filaments, represents an early stage in the life-cycle 
of mosses. It grows by the division of the terminal cells which have polar organization of 
their cytoplasm and grow in the tip region. This makes them similar to root hairs of higher 
plants. Up to now, there is little known about the short- or long-term effects of salt-stress 
on protonemata, as well as about their osmotic value. In the course of this thesis, the 
osmotic value was measured with three different methods, and the effects of salt- and 
sugar solutions on the growth-behavior of the cells were investigated. 
For the sample plant Physcomitrella patens, an osmotic value of 470,69 mOsm could be 
determined. The cells grew with an average speed of 3,00 m/h. In general it can be said 
that, depending on the concentration, osmotic mediums affect the growth rate more or 
less intensively. NaCl for example turned out to have a positive short-term effect on the 
growth rate in small concentrations, but when it comes to long-term treatments, its 
effects are always negative. Glucose in small concentrations has positive effects in short- 
as well as in long-term treatments. Compared to NaCl, isotonic and hypertonic 
concentrations of Glucose inhibited the growth only slightly. The observations of this 
work resulted in interesting considerations about the uptake and metabolic processing of 
monosaccharides in P. patens.  
Based on my results, the tolerance of Physcomitrellas protonema towards osmotic stress 







3.1 Moose  
Moose sind Pflanzen, deren Lebenszyklus durch einen besonders ausgeprägten 
Generationswechsel charakterisiert ist. Als einzige unter den Landpflanzen zeichnen sie 
sich durch einen dominanten Gametophyten (haploide Generation) aus (Vanderpoorten 
& Goffinet, 2009).  
3.1.1 Lebenszyklus und Fortpflanzung 
Die in der Kapsel des Sporophyten gebildeten Sporen werden durch Wind verbreitet und 
keimen unter günstigen Umweltbedingungen zum Vorkeim, dem Protonema aus, welches 
in der Lage ist, durch Knospung später mehrere Gametophyten auszubilden. Diese 
können sowohl verzweigt als auch unverzweigt sein (Vanderpoorten & Goffinet, 2009). 
Nach einiger Zeit entwickeln sich an den Enden der Hauptachsen die von Hüllblättern 
umgebenen Gametangienstände. Diese bilden Spermatozoiden und Archegonien für die 
sexuelle Fortpflanzung aus (Sitte et al., 2002). 
Da die Spermatozoiden durch Wasser schwimmend verbreitet werden, erfordert diese Art 
von Transport eine räumliche Nähe der Archegonien-tragenden Pflänzchen. Durch 
Regentropfen, die auf die Gametangien fallen, können Spermatozoiden auch über weitere 





Abb. 1: Generationswechsel  eines Laubmooses; Quelle: Frank et al., (2005) 
3.1.1.1 Vegetative Fortpflanzung 
Neben der Ausbreitung durch Sporen ist bei Moosen auch vegetative Vermehrung sehr 
häufig, z.B. durch Brutkörper, die am Gametophyten (an Blättchen, Stämmchen oder auch 
am Protonema) entstehen, sich loslösen und zu neuen Moospflanzen auswachsen (Sitte 
et al., 2002). 
3.1.2 Morphologie  
3.1.2.1 Gametophyt 
Der Gametophyt kann bei Moosen entweder in Form eines wenig ausdifferenzierten 
Thallus (thallose Moose), oder als mit Blättchen versehenes, liegendes oder aufrechtes 
Stämmchen (foliose Moose) auftreten. Die Blättchen sind meist einschichtig, wobei die 
Mittelrippe eine Ausnahme darstellt. Leitbündel und Stomata fehlen, ebenso Wurzeln. 
Rhizoide an der Basis des Gametophyten sind einzellige oder vielzellige Schläuche, die 
dazu dienen, die Pflänzchen im Boden zu verankern. Eine Cuticula existiert zwar, ist 
jedoch verglichen mit der Cuticula höherer Pflanzen sehr zart und kann bei Wassermangel 




Der diploide Sporophyt wächst als unscheinbares Pflänzchen auf dem Gametophyt und 
wird durch diesen ernährt. Er besteht aus der stielförmigen Seta und einer Kapsel, in der 
die Sporen gebildet werden.  
3.1.2.3 Protonema 
Das Protonema (mehrz. Protonemata) ist ein mehrfach verzweigter Fadenthallus, der als 
erste Stufe des Gametophyten aus den Sporen auskeimt. Nach mehreren Wochen bilden 
sich als seitliche Auswüchse vielzellige Knospen, die später zu den in Stämmchen und 
Blättchen gegliederten Moospflanzen auswachsen (Nultsch, 1996). Im Unterschied zu 
höheren Pflanzen bilden viele Moose in erster Linie klonale Systeme von zahlreichen 
Stämmchen, die aus dem einheitlichen, weit verzweigten Protonema hervorgehen, 
welches seinen Ursprung wiederum in einer einzelnen Spore hat (Mishler & Oliver, 2009). 
 
 
Abb. 2: Protonema von Physcomitrella patens im Lichtmikroskop  
 
Grundsätzlich unterscheidet man zwei verschiedene Arten von Protonemata: 




Die Sporen keimen zuerst zu Chloronemata aus (Bezanilla & Perroud, 2009). Diese dienen 
in erster Linie der Ausbreitung und Assimilation. Sie enthalten zahlreiche Chloroplasten, 
die in ihrer Größe und Ultrastruktur den Chloroplasten der Blatt-Zellen gleichen, sowie 
eine große Zentralvakuole. Die Zellwand ist unpigmentiert und die Querwände zwischen 
den einzelnen Zellen stehen senkrecht zur Fadenachse.  
3.1.2.3.2 Caulonemata 
Caulonemata entstehen erst nach einiger Zeit ausgehend von Chloronemata. Sie sind für 
Ausbreitung und Stofftransport zuständig, übernehmen also in gewisser Weise die 
Funktion von Wurzeln. Sie enthalten deutlich weniger und kleinere Chloroplasten als 
Chloronemata. Diese sind oft spindelförmig verlängert. Die Zellwand ist pigmentiert und 
die Querwände stehen schräg zur Fadenachse. (Bates, 1998). 
3.1.3 Evolution 
Moose gelten entwicklungsgeschichtlich als sehr ursprüngliche Organismen. Vieles deutet 
darauf hin, dass sie in der Evolution unter den ersten Pflanzen waren, die den 
Lebensraum Land besiedelten. Beim Übergang vom Wasser zum Land bestand  
beispielsweise ein starker Selektionsdruck in Richtung der Entwicklung einer hohen 
Toleranz gegenüber Austrocknung. (Oliver et al., 2000, 2005). Von frühen Landpflanzen 
wird daher angenommen, dass sie diese Eigenschaft mit rezenten Moosen teilen, die wie 
sie einen sehr einfachen Aufbau mit einschichtigen Blättchen aufweisen und als sehr 
austrocknungstolerant gelten.  
Ein weiteres Relikt aus der Zeit der frühen Landpflanzen besteht darin, dass Moose 
generell freies Wasser zur Fortpflanzung benötigen (die Fortpflanzungsstrategie der 
schwimmenden Gameten lässt sich im Übrigen auf aquatische Grünalgen zurückführen). 
An Land können die Gameten auf diese Weise jedoch nur über kurze Distanzen 
transportiert werden, was den Fortpflanzungserfolg verringert. Das hat dazu geführt, dass 
viele Moose die sexuelle Fortpflanzung zugunsten der vegetativen Vermehrung stark 
eingeschränkt, manche vermutlich sogar ganz eingestellt haben. Durch diese 
Spezialisierung auf vegetative Vermehrung kam dem Protonema eine besondere 
Einleitung 
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Bedeutung zu: Sämtliche Gewebe eines Mooses können als potentielle 
Ausbreitungsorgane dienen, indem sie Protonemata bilden (Mishler & Oliver, 2009).  
3.1.4 Ökophysiologie  
3.1.4.1 Wasserverhältnisse 
Sämtliche Stoffwechselprozesse in der Biosphäre basieren auf der Verfügbarkeit von 
Wasser. Da diese, abhängig von Niederschlag, Grundwasser, Bodenverhältnissen etc., 
lokal und zeitlich sehr stark variieren kann, sind die Organismen darauf angewiesen, ihren 
Wassergehalt entweder auf einem stabilen Level zu halten, oder ihren Stoffwechsel an 
zeitweiligen Wasserverlust anzupassen. Ersteres ist bei den meisten höheren Pflanzen der 
Fall. Ihre Zellen befinden sich hinsichtlich des Wassergehaltes in einem Ungleichgewicht 
mit der äußeren Atmosphäre, was eine Reihe von morphologischen Anpassungen zur 
Kontrolle der Wasserabgabe erfordert, wie z.B. Stomata oder eine wasserundurchlässige 
Cutikula (Vanderpoorten & Goffinet, 2009).  
3.1.4.1.1 Poikilohydrie 
Die oben genannten Anpassungen fehlen bei Moosen weitgehend. Feuchtigkeit wird nicht 
über Wurzeln aufgenommen (Moose verfügen lediglich über Rhizoide), sondern über die 
gesamte Pflanzenoberfläche. Im Gegensatz zu höheren Pflanzen ist bei ihnen die 
Fähigkeit, die Wasserabgabe zu regulieren, nur sehr gering ausgeprägt. In Folge ist es zur 
Ausbildung einer alternativen Strategie, der Austrocknungstoleranz gekommen, die im 
Wesentlichen in einem Gleichgewicht mit dem Wassergehalt der Atmosphäre besteht 
(Poikilohydrie), und in der Fähigkeit, nach Ende der Trockenperiode die normale 
Stoffwechselaktivität wieder aufzunehmen (Vanderpoorten & Goffinet, 2009).  
3.1.4.2 Licht 
Moose erreichen ihr Photosynthese-Maximum unter Schattenbedingungen, bzw. bei 
regnerischen oder bewölkten Wetterlagen, wo die Strahlung oft weniger als 20% der 
Strahlung bei wolkenlosem Himmel ausmacht (Marschall & Proctor, 2004).  
Einleitung 
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3.1.4.3 Verfügbarkeit von Nährstoffen 
Auch Nährstoffaufnahme und -transport sind bei Moosen in hohem Maß vom 
Wasserstatus abhängig (Sardans & Penuelas, 2008). Untersuchungen haben ergeben, dass 
schon wöchentlich eine 24-stündige Trockenperiode die Nährstoffaufnahme deutlich 
verringert (Bates, 1997). Moose nehmen in Regenwasser und Aerosolen gelöste 
Mineralstoffe auf, können sie aber, trotz fehlender Wurzeln, auch direkt aus dem Substrat 
beziehen (Bates & Duckett, 2000).  
3.1.4.4 Temperatur 
Wachstumsversuche an verschiedenen Moosen temperater und borealer Ökosysteme 
haben gezeigt, dass das Temperaturoptimum für die meisten Arten zwischen 15 und 25°C 
liegt (Furness & Grime, 1982b). Dieser Bereich liegt deutlich niedriger als das Optimum 
von Gefäßpflanzen wie z.B. Urtica dioica, die man in denselben Lebensräumen vorfindet, 
was vermutlich mit einer unterschiedlichen saisonalen Einnischung zusammenhängt. So 
erreichen Moose ihr Produktivitätsmaximum in den niederschlagsreicheren und kühleren 
Jahreszeiten Frühling und Herbst (Furness & Grime, 1982a), während bei U. dioica und 
anderen häufig in Gesellschaft mit Moosen wachsenden Gefäßpflanzen die meiste 
Primärproduktion im Sommer stattfindet.  
3.2 Physcomitrella patens 
Die Versuchspflanze Physcomitrella patens ist ein Laubmoos aus der Familie der 
Funariaceen. Die Pflanzen sind einjährig, monözisch und werden bis zu 5 mm hoch.  
3.2.1 Verbreitung und Standort 
Das Verbreitungsgebiet von P. patens erstreckt sich über ganz Eurasien und Nordamerika. 
Man findet das Moos hauptsächlich auf verschlämmten oder tonigen Böden, 
insbesondere an trocken gefallenen Flussufern und abgelassenen Teichen. 
Nährstoffreiche, gestörte Habitate werden bevorzugt (Frahm & Frey, 2004; Reski et al., 
2008, pers. Mitteilung von Frahm, J.P.) 
Einleitung 
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3.2.2 Bedeutung für die Forschung 
Nach der vollständigen Sequenzierung des Genoms (Rensing et al., 2008) hat sich P. 
patens als Modellorganismus für Moose etabliert, insbesondere in der Zellphysiologie und 
Genetik. Ein weiterer wichtiger Grund für ihre steigende Popularität liegt darin, dass P. 
patens in kurzer Zeit unter Laborbedingungen kultiviert werden kann. Der Lebenszyklus 
kann in 3 Monaten durchlaufen werden, und durch die einfache Morphologie ist eine 
direkte Beobachtung intrazellulärer Prozesse möglich (Mishler & Oliver, 2009). 
3.3 Spitzenwachstum (tip growth) 
Polares Spitzenwachstum kommt bei Pflanzen, Pilzen und Prokaryoten vor (Heath, 1990), 
und gilt als charakteristischer Wachstumsmechanismus bei Moos-Protonemata (Menand 
et al, 2007). Beim Spitzenwachstum bleibt die Zell-Ausdehnung auf die Spitze der Zelle 
(Apikalzone) beschränkt und führt zur Ausbildung von länglich geformten Zellen (Heath, 
1990).  
3.3.1 Funktionsweise 
Die Zellwand wird durch den Druck des Tonoplasten in alle Richtungen gleichmäßig 
gedehnt. An der Spitze der Zelle ist die Zellwand jedoch viel dünner und elastischer als an 
den Seiten, weshalb nur hier eine Dehnung in Längsrichtung erfolgen kann. Golgi-Vesikel, 
die Membran- und Zellwand-Material enthalten, werden in die Apikalzone transportiert, 
wo sie durch Exocytose ihren Inhalt entleeren und so die Bildung neuer Membran- und 
Zellwandabschnitte ermöglichen. Gleichzeitig strömt Wasser aus dem Außenmedium in 
die Zelle nach, wodurch die Turgeszenz erhalten bleibt, die für das Weiterwachsen 
notwendig ist (Lösch, 2001). Aktinfilamente sind für den Transport von Vesikeln 
verantwortlich, die Pektin und Hemizellulosen für den Bau der Zellwand enthalten. An der 
Spitze entleeren sie ihren Inhalt durch Exocytose in die neu zu bildende Zellwand. 
Unmittelbar hinter der Spitzenregion werden Zellulosefibrillen durch Zellulose-Synthase 
Enzyme in der Plasmamembran gebildet und in die neu gebildete Pektinwand eingelagert. 
Dadurch erhält die Zellwand hier Festigkeit und Stabilität. Der Turgordruck der Vakuole 




Grundsätzlich werden bei Pflanzen zwei Strategien unterschieden, mit Stress umzugehen: 
Avoidance bezeichnet die Fähigkeit, Stress zu vermeiden, während Mechanismen, die 




Eine besondere Herausforderung für den pflanzlichen Organismus stellt Salzstress dar. 
Einige höhere Pflanzen haben Strategien zur Stressvermeidung entwickelt, indem die 
Aufnahme von Salzen verringert oder ganz unterbunden wird. Ein Beispiel sind 
Ionenbarrieren in den Wurzeln von Mangroven der Gattungen Rhizophora und 
Sonneratia. Der Transport von Natrium- und Chloridionen kann außerdem durch 
Ablagerung im Parenchym unterbrochen werden. In diesem Fall werden die Ionen durch 
den Xylem-Strom zu den Blättern, und anschließend durch das Phloem zurück Richtung 
Stamm transportiert, wo die Ablagerung erfolgt. Eine weitere Avoidance-Strategie liegt in 
der Exkretion von Salz, z.B. über Drüsen oder Blasenhaare. Es gibt auch den Fall, dass bei 
Salzbelastung Blätter und andere Gewebeteile abgeworfen werden (Schulze et al., 2005).  
3.4.1.2 "Tolerance" 
Unter den Tolerance-Strategien ist die Sukkulenz am bekanntesten. Sukkulente Pflanzen 
sind in der Lage, große Wassermengen zu speichern, wodurch die in den Vakuolen 
gelagerten Ionen stark verdünnt und damit unschädlich werden (Lösch, 2001). Bezogen 
auf Moose sind aber in erster Linie Mechanismen von Interesse, die die Aufnahme und 
Speicherung von Ionen in der Zelle und die Stabilisierung der Turgeszenz durch aktive 
Osmoregulation betreffen, worauf in den folgenden Kapiteln näher eingegangen wird.  
3.4.1.3 Auswirkungen von Natriumchlorid auf den Pflanzenstoffwechsel 
Natriumchlorid ist eines der häufigsten natürlich vorkommenden Salze. In Abhängigkeit 
von der Konzentration und der Empfindlichkeit der Pflanze kann es toxisch, tolerierbar 




Ein Überschuss an Natrium- bzw. Chloridionen kann für Pflanzen zu einem bedeutenden 
Stressfaktor werden. Auf osmotischer Ebene verändern sie den Wasserhaushalt der Zellen 
durch Wasserentzug. Ein weiteres Problem ist ihr destabilisierender Effekt auf 
Membranpotentiale, was im Extremfall zur Zerstörung von Biomembranen führen kann.  
Geringe Ionenkonzentrationen an den Membran -Oberflächen werden von der Zelle auf 
einem stabilen Niveau gehalten. Dies geschieht in erster Linie durch passiven Transport, 
gekoppelt mit H+ -ATPasen und H+-Pyrophosphatasen, da bei Pflanzenzellen Ionenpumpen 
für den aktiven Transport fehlen. Das Resultat ist eine Spannung von 200 mV an der 
Plasmamembran; die Spannung am Tonoplasten beträgt zwischen 0 und 20 mV. In beiden 
Fällen ist die cytosolische Seite negativ geladen. Diese Ladungsverteilungen dienen u. a. 
dazu, den pH-Wert (im Cytosol auf Stufe 7, in der Vakuole 1-2 Gradienten darunter) zu 
stabilisieren. 
Kommt es in Folge von Salzstress durch die passive Diffusion zu einem erhöhten Einstrom 
von Na+ -Ionen ins Cytosol, so kann das sensible Ladungsgleichgewicht gestört werden. 
Die Folge einer Anreicherung des Cytosols mit größeren Mengen an positiven Ionen ist 
z.B., dass dadurch ein massiver Einstrom von Cloridionen in Gang gesetzt wird, die unter 
normalen Bedingungen nicht durch die negativ geladene Membran diffundieren könnten. 
Weiters blockieren zu viele Na+ -Ionen die Aufnahme von K+, da sie die auf K+ 
spezialisierten Transportsysteme besetzen, was zu einem sinkenden K+ -Spiegel im Cytosol 
und zu einem Anstieg des ATP-Verbrauchs führt (Schulze et al, 2005).  
Auch die pH-Gradienten innerhalb der Zelle verändern sich durch den gesteigerten 
Protonentransport. Untersuchungen haben beispielsweise gezeigt, dass der pH-Wert von 
Gerstenwurzeln durch Einlegen in NaCl-Lösungen mit einer Konzentration von 
Meerwasser um 0,5 bis 1 Stufen erhöht wird, wodurch die Aktivität verschiedenster 
Enzyme beeinträchtigt wird (Katsuhara et al., 1997). 
3.5 Plasmolyse 
3.5.1 Osmose 
Osmose ist im Prinzip ein Vorgang, der zwischen zwei räumlichen Kompartimenten 
abläuft, die mit einem Lösungsmittel gefüllt sind. In einem davon befindet sich außerdem 
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ein Osmotikum. Die Trennwand zwischen den Kompartimenten ist nur für das 
Lösungsmittel durchlässig. Es fließt stets von dem Raum ohne Osmotikum in den das 
Osmotikum enthaltenden Raum, und zwar so lange, bis ein Konzentrationsgleichgewicht 
erreicht ist. 
Im Fall der Pflanzenzelle ist das Lösungsmittel Wasser. Es diffundiert frei durch die 
Membran und kann, je nachdem wo die Konzentration der Osmotika stärker ist, entweder 
ins Außenmedium, oder ins Innere der Zelle strömen (Lösch, 2001).  
3.5.2 Plasmolyse 
Die Ursache der Plasmolyse ist eine Dehydrierung, ausgelöst entweder durch Salz- oder 
Trockenstress, wie er z.B. auch bei Frost auftreten kann.  
Legt man Zellen in ein hypertonisches Außenmedium, so kommt es, dem 
Konzentrationsgefälle entsprechend, zu einem osmotischen Wasserentzug. Dabei gibt die 
Zelle so lange Wasser ab, bis die Konzentration der Osmotika in der Vakuole gleich der 
Konzentration des Außenmediums ist (Raven et al, 2000).  
In Folge des Wasserverlustes verliert die Vakuole an Volumen und es kommt zur  
Plasmolyse, d.h. zur Ablösung des lebenden Protoplasten von der Zellwand.  
3.5.3 Deplasmolyse 
Eine Plasmolyse kann in der Regel durch Verdünnung des Außenmediums oder durch 
Mobilisierung von osmotisch wirksamen Substanzen in der Zelle rückgängig gemacht 
werden, was als Deplasmolyse bezeichnet wird. Bei sehr hohen Salzkonzentrationen oder 
mehrmals aufeinander folgenden Plasmolyseversuchen kann es allerdings zur Zerstörung 
des Protoplasten kommen, wodurch eine Deplasmolyse nicht mehr möglich ist (Oparka, 
1994) 
3.5.4 Grenzplasmolyse 
Das Stadium der beginnenden Plasmolyse wird als Grenzplasmolyse bezeichnet. Eine 
Abhebung des Protoplasten ist nur in den Ecken der Zelle zu sehen.   
Grenzplasmolyse tritt dann auf, wenn der osmotische Wert des Außenmediums nicht 
wesentlich höher liegt als der osmotische Wert der Vakuole. Da sich die Vakuole in einem 
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isotonischen Gleichgewicht mit dem Medium befindet, ergibt sich hier die Möglichkeit, 
ihren osmotischen Wert zu bestimmen (s. Material und Methoden).  
3.5.5 Hecht´sche Fäden 
Während der Plasmolyse sind im Bereich zwischen Protoplast und Zellwand (dem 
Plasmolysevorraum) häufig sogenannte Hecht´sche Fäden (Hecht, 1912) zu erkennen, 
welche die Protoplastenmembran mit der Zellwand verbinden. Ihre Funktion ist noch 
nicht vollständig geklärt, fest steht aber, dass sie u. a. dazu dienen, die 
Membranoberfläche, die nicht elastisch genug ist, um sich während der Plasmolyse 
zusammen zu ziehen, zu erhalten (Oparka 1994).  
3.5.6 Auswirkungen von osmotischem Stress auf das Zellwachstum 
Pflanzliches Wachstum ist prinzipiell nur bei vorhandenem Turgor möglich (Sievers, 1963). 
Lässt der Druck des Tonoplasten in Folge des Wasserverlustes bei der Plasmolyse nach, so 
fällt auch die Dehnung der Zellwand (beim Spitzenwachstum in der Apikalzone) weg. Das 
Wachstum kommt zum Erliegen und die Pflanze welkt. 
Neuere Untersuchungen an den Wurzelhaaren von Triticum aestivum haben jedoch 
gezeigt, dass bei höheren Pflanzen Spitzenwachstum auch unter reduziertem 
osmotischem Druck möglich ist. Dabei kam in höheren Konzentrationen von Mannitol das 
Wachstum der Zellen zum Erliegen, es konnte aber immer noch Exocytose von 
Zellwandmaterial und Kallosebildung beobachtet werden. Längerfristig, d. h. nach mehr 
als 24-stündiger Behandlung mit dem Zuckeralkohol Mannitol zeigten die Zellen ein 
verlangsamtes Wachstum. Die Bildung neuer Wurzelhaare konnte in allen verwendeten 
Konzentrationen beobachtet werden, was auf eine hohe Anpassungsfähigkeit an 
osmotischen Stress schließen lässt (Volgger et al, 2009).  
3.5.7 Aktive Osmoregulation 
Das osmotische Potential einer Pflanzenzelle kann nicht nur passiv durch osmotisch 
wirksame Außenmedien verändert werden, sondern auch auf aktive Weise. So sind Zellen 
grundsätzlich in der Lage, die Menge ihrer intrazellulären Osmotika zu regulieren, was 
zumeist eine Erhöhung der Menge bedeutet. Ein Beispiel hierfür sind die 
Stomatabewegungen, bei denen es zu einem gerichteten Transport von Osmotika 
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zwischen Schließ- und Nebenzellen kommt, was wiederum den Wassereinstrom in das 
jeweilige Kompartiment intensiviert.  
Aktive Osmoregulation kann aber auch als Anpassungsmechanismus an Wassermangel im 
Zuge von Salz- oder Kältestress wirken (osmotische Adaption). In diesem Fall wird das 
osmotische Potential durch Erhöhung der Menge an gelösten Stoffen abgesenkt, was zu 
einer Absenkung des Wasserpotentials führt. Dieser Vorgang ermöglicht einen 
Wassereinstrom auch dann, wenn das Wasserpotential des Außenmediums ebenfalls 
abgesenkt ist. Die Folge ist eine Stabilisierung des Turgors, was für zahlreiche 
Stoffwechselprozesse und insbesondere für eine Fortsetzung des Wachstums notwendig 
ist (Lösch, 2001). Die Regulation kann entweder durch eine Aufnahme von Salz aus dem 
Außenmedium, oder durch verstärkte Akkumulation von intrazellulären organischen 
Osmotika erfolgen (Levitt, 1972). 
Die Fähigkeit zur Osmoregulation ist für Pflanzen besonders im Bereich des 
Wurzelwachstums von großem Nutzen, da sie dadurch in Bodenbereiche auszuweichen 
kann, wo die Stressfaktoren Trockenheit oder Bodenversalzung weniger stark ausgeprägt 
sind. Da Moos-Protonemata eine ähnliche Funktion haben, könnte dies eventuell auch auf 
sie zutreffen. 
Die bei der Osmoregulation anfallenden Osmotika werden je nach Wirkung auf den 
Organismus in unterschiedlichen Zellkompartimenten angereichert. Anorganische Ionen 
sind in höherer Konzentration toxisch und können daher nur in der Vakule gespeichert 
werden. Zucker, Aminosäuren, organische Säuren, Zuckeralkohole, tertiäre 
Sulfoniumverbindungen und quartäre Ammoniumverbindungen gelten hingegen als 
stoffwechselverträglich, was auch daran erkennbar ist, dass sie im Cytoplasma 
angereichert werden. Zucker bzw. Zuckeralkohole spielen besonders in der 
Osmoregulation von Algen und Pilzen eine Rolle, während bei höheren Pflanzen der 
Schwerpunkt eher auf stickstoffhaltigen Substanzen liegt. Moose und Farne hingegen 
nutzen zur Osmoregulation hauptsächlich Ionen, die sie in ihrer zumeist sehr großen 
Zentralvakuole speichern. Die häufigsten Kationen sind Alkali- und Erdalkali- Ionen, die 




Im Rahmen dieser Diplomarbeit soll der Frage nachgegangen werden, welchen Einfluss 
verschiedene Konzentrationen von osmotisch aktiven Substanzen auf das 
Wachstumsverhalten von Moos-Protonemata haben. 
In einem Vorversuch soll zunächst mit verschiedenen Methoden der osmotische Wert der 
Protonemata ermittelt werden- ein Versuch, der mit P. patens bisher nicht durchgeführt 
wurde. 
Ein besonderer Schwerpunkt liegt später auf der Analyse der Wachstumsgeschwindigkeit 
unter osmotischem Stress. Weiters soll untersucht werden, ob es durch die Anwendung 
von osmotischen Lösungen zu morphologischen Veränderungen der Zellen kommt.  
Die Ergebnisse werden anschließend mit der vorangegangenen Studie von Volgger et al. 
(2009) verglichen, die bereits ähnliche Untersuchungen an Wurzelhaaren von Triticum 
aestivum durchgeführt haben und zu dem Ergebnis gekommen sind, dass 
Spitzenwachstum bei Gefäßpflanzen auch unter reduziertem osmotischem Druck möglich 
ist. Wurzelhaare weisen hinsichtlich ihrer Morphologie und ihres Wachstumsverhaltens 
vielerlei Ähnlichkeiten mit Protonemata auf, weshalb sich dieses Pflanzenorgan 
besonders gut dazu eignet, einen Vergleich zwischen höheren Pflanzen und den 
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4 Material und Methoden 
4.1 Versuchspflanze 
Sämtliche Versuche in dieser Diplomarbeit wurden mit dem Moos Physcomitrella patens 
durchgeführt.  
4.2 Kultivierung 
Während des gesamten Versuchszeitraums wurde eine klonale Population von 
Physcomitrella patens auf einem Nährboden aus mit Benecke-Nährmedium versetztem 
Agar kultiviert. Als zusätzliches "Backup" wurden Flüssigkulturen (ebenfalls in Benecke-
Medium) angefertigt. Um konstante Temperatur - und Lichtverhältnisse zu gewährleisten, 
wurden die Kulturen in einem Brutschrank bei 21°C aufbewahrt. Zusätzlich wurde ein Teil 
der Platten in einer Klimakammer des Departments für Pharmakognosie gelagert. 
4.2.1 Kultivierung auf Nährboden 
4.2.1.1 Vorbereitungen 
Für 40 Platten (Durchmesser: 6 cm) mussten 500 ml Nährmedium hergestellt und in 2 
Kolben zu je 250 ml (zur besseren Handhabung in der Sterilbank) mit jeweils 2 g Agar 
vermischt und unter Verwendung eines Umrührmagneten gekocht werden. Die fertigen 
Lösungen, sowie sämtliche für die Arbeit in der Sterilbank vorgesehenen Instrumente 
wurden stets autoklaviert. Nach dem Abkühlen wurden die Nährböden durch 4-minütiges 
Erhitzen in der Mikrowelle erneut verflüssigt, außen mit 70-prozentigem Ethanol 
desinfiziert und in der Sterilbank in sterile Kunststoff-Petrischalen gegossen. Nach einer 
Abkühlzeit von 30 Minuten konnte die Überimpfung durchgeführt werden.  
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Abb 1: Mooskulturen im Brutschrank 
4.2.1.2 Überimpfung 
Um die Versorgung mit Nährstoffen aufrecht zu erhalten, wurde das Pflanzenmaterial alle 
4 bis 5 Wochen auf frischen Nährboden überimpft. In einem Vorversuch erfolgte die 
Überimpfung, indem man einzelne Moospflänzchen von einer alten Kultur in gleichem 
Abstand zueinander direkt auf den neuen Nährboden setzte. Diese Methode erwies sich 
für den Zweck meiner Untersuchungen jedoch als ungeeignet, da auf diese Art in erster 
Linie Sprosswachstum angeregt wurde, die Menge der Protonemata jedoch viel zu gering 
ausfiel.  
Die folgende Methode, welche bereits in anderen Untersuchungen erfolgreich zur 
Anwendung kam (Sassmann, S., pers. Mitteilung), stellte sich als wesentlich brauchbarer 
heraus: 
Auf die Nährböden wird vor der Überimpfung eine dünne, Nährstoff-durchlässige Folie 
aus Cellulose gelegt. Die Kulturen wachsen später auf dieser Schicht und können nicht in 
den Agar einwachsen. Abgesehen davon, dass durch diese Methode in den ersten 
Versuchswochen fast ausschließlich Protonemata wachsen, hat sie auch den Vorteil, dass 
sich das  Zellmaterial leichter ernten lässt, indem es einfach mit der stumpfen Seite eines 
Skalpells von der Celluloseschicht abgeschabt wird. 
Ein 50 ml-Glaskolben wird zu 10 ml mit sterilem A. dest aufgefüllt. Das Pflanzenmaterial 
von 3 alten Kulturen wird zugegeben und mit einem sterilen Milchsprudler zerkleinert. 
Anschließend werden auf  die Platten jeweils 0,4 ml dieser Lösung getropft. Um sie vor 
Austrocknung zu schützen, werden die fertigen Kulturen mit einem Streifen Parafilm 
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wasserdicht verschlossen.  
4.2.2 Flüssigkultur 
Bei der Flüssigkultur wächst das Pflanzengewebe nicht auf einer festen Oberfläche, 
sondern frei schwimmend im Nährmedium. Diese Art der Kultivierung hat den Vorteil, 
dass sich mit wenigen Arbeitschritten größere Mengen an Zellmaterial produzieren 
lassen, welches immer wieder als Reservevorrat für die Kulturplatten herangezogen 
werden kann. 
4.2.2.1 Herstellung 
Mehrere 500 ml Kolben wurden zu je 100 ml mit Benecke-Nährmedium und dem 
zerkleinerten Material von jeweils 6 Kulturplatten gefüllt. Die Kolben wurden 
anschließend mit Watte und Parafilm verschlossen.  
4.2.2.2 Versuch mit Saccharose 
Zur Steigerung der Wachstumsrate wurde in einem der Kolben dem Medium eine 1-
prozentige Saccharose-Lösung zugegeben (Frank et al., 2005). Nach einer 
Kultivierungsdauer von 5 Wochen konnte der wachstumsfördernde Effekt tatsächlich 
bestätigt werden, der Neuzuwachs bestand jedoch zu nahezu 100 Prozent aus 
beblätterten Sprossen, während in den Saccharose- freien Medien fast ausschließlich 
Protonema gewachsen war. Mit der Saccharose wurde daher nicht weiter experimentiert. 
4.3 Wachstumsbedingungen 
Die Temperatur im Brutschrank betrug 21 °C, bei einem Tag/Nacht Zyklus von 14/10 
Stunden. In einem Vorversuch wurde weiters die Reaktion der Kulturen auf erhöhte 
Temperatur (26°C) und verringerte Lichtstärke in einem Regal außerhalb des Brutschranks 
getestet. Die Wachstumsrate fiel dabei deutlich geringer aus, weshalb mit diesen 
Bedingungen nicht weiter experimentiert wurde.   
4.4 Bestimmung des osmotischen Werts  
Für die späteren Untersuchungen war es erforderlich, den osmotischen Wert des 
Zellsaftes der Protonema-Zellen zu ermitteln. Im Rahmen dieser Diplomarbeit wurden 
hierzu die folgenden 3 Messmethoden angewandt, um die Ergebnisse anschließend 
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miteinander zu vergleichen:  
 Grenzplasmolytische Methode (GPM) 
 Plasmolytisch-Volumetrische Methode nach Höfler (PVM) 
 elektronische Messung mit dem Osmometer 
4.4.1 Grenzplasmolytische Methode 
Diese Methode wurde erstmals von De Vries (1877) angewandt. Die Zellen werden einer 
Verdünnungsreihe eines Plasmolytikums ausgesetzt, und anschließend unter dem 
Lichtmikroskop analysiert. Ziel dieser Methode ist es, jene Konzentration zu finden, bei 
der die Grenzplasmolyse eintritt, d. h. den Punkt, an dem zum ersten Mal eine leichte 
Ablösung des Protoplasten von der Zellwand sichtbar wird. Diese Methode beruht darauf, 
dass sich im Moment der Grenzplasmolyse ein Gleichgewicht zwischen dem osmotischen 
Wert des Plasmolytikums und dem des Zellsaftes in der Vakuole einstellt. Folgende 
Plasmolytika wurden für den Versuch verwendet: 
 NaCl 
 Glukose 
Die verschiedenen Konzentrationen wurden durch Verdünnung von 0,8-molaren 
Stammlösungen in Eppendorf-Gefäßen mit 1 ml Inhalt hergestellt.  
Tab. 1: Verdünnungsreihe der verwendeten Plasmolytika 
Nr. 1 2 3 4 5 6 7 8 
Konzentration (Mol) 0,1 0,2 0,3 0,4 0,5 0,6 0,7 0,8 
 
Die Zell-Proben wurden auf Objektträgern mit der jeweiligen Lösung behandelt und über 
die Dauer von 48 Stunden in feuchten Kammern aufbewahrt. Die anschließende 
Mikroskopie erfolgte mit einem Forschungsmikroskop der Firma Olympus und der 
Software CellD, sowie Objektiven der Stärke 20x und 40x . 
4.4.2 Plasmolytisch-Volumetrische Methode (PVM) 
Diese von Höfler (1918) entwickelte Methode ermöglicht eine Messung des osmotischen 
Werts über den Umweg einer Berechnung des Verhältnisses zwischen dem Volumen des 
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Protoplasten und dem Volumen des von der Zellwand umschlossenen Raumes bei voll 
plasmolysierten Zellen. Das Ergebnis wird mit der Konzentration des Plasmolytikums, 
welches die Plasmolyse bewirkt hat, multipliziert.  
Vp/Vz x C = O 
Vp  Volumen des Protoplasten,  
Vz  Innenvolumen der Zelle  
C  Konzentration des Plasmolytikums  
O  Osmotischer Wert des Zellsaftes 
Für die Berechnung benötigt man folgende Messwerte:  
Länge der Zelle h 
Breite der Zelle b 
Länge des Protoplasten l 
Diese wurden mit Hilfe der Software CellD unter Verwendung eines 40x Objektivs bei 
jeweils 10 verschiedenen Zellen gemessen und anschließend das arithmetische Mittel 
gebildet. Die verwendeten Zellen stammten aus unterschiedlichen Kulturplatten. Durch 
Einsetzen der Werte in die unten angegebene Formel errechnet sich der Plasmolysegrad 
(G). Multipliziert man diesen mit der Konzentration (C) des Plasmolytikums (in mOsm), so 
erhält man den Osmotischen Wert des Zellsaftes (O).  
G = Vp/Vz = (l-b/3)/h 
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Abb. 1: Messparameter am Beispiel einer plasmolysierten Zelle 
 
Für die Messungen wurden Zellen mit möglichst durchschnittlichem Habitus ausgewählt, 
d. h. Zellen mit annähernd zylindrischer Form. Weiters war es wichtig, dass der Protoplast 
an den Längsseiten Berührungskontakt mit der Zellwand hatte, sich ungefähr in der Mitte 
der Zelle befand, und nicht in mehrere Teilprotoplasten aufgetrennt war (Scheberle, 
1990). Als Plasmolytika wurden bei diesem Versuch 0,8 M Glukose- sowie 0,4 M NaCl-
Lösung (für jeweils einen Messdurchgang) verwendet. 
4.4.3 Elektronische Messung/ Osmometer 
Für die elektronische Messung musste zunächst aus den Protonema-Zellen ein Presssaft 
hergestellt werden. Zu diesem Zweck waren die Protonemata zuvor auf größeren Platten 
(Durchmesser: 8,7 cm) kultiviert worden. Pro Platte wurden bei der Überimpfung je 0,8 
ml A. dest. mit fein zerkleinerten Protonema-Filamenten aufgetragen. Nach einer 
Kultivierungszeit von 5 Wochen wurde das Material von 20 Platten geerntet und mit 
einem Stück Küchenrolle vorsichtig abgetupft, um Kondenswasser zu entfernen. Eine 
Spritze wurde mit einer doppelten Schicht Filterpapier abgedichtet (einzelne Lagen 
Filterpapier waren im Vorversuch mehrmals eingerissen), und anschließend mit dem 
Zellmaterial gefüllt. Dann wurde die Probe für 6 Minuten in der Mikrowelle erhitzt, um 
die Membranen für den Zellsaft durchlässig zu machen. Durch sorgfältiges Auspressen 
erhielten wir bis zu 2 ml Presssaft. Eine Probe davon wurde mit dem Sampler im 
Osmometer (Advanced Micro-Osmometer, Modell 3MO plus) platziert, um die Messung 
durchzuführen.  
20 m 
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4.4.3.1 Funktionsweise des Osmometers 
Ein Osmometer ermittelt den osmotischen Wert mittels einer Messung des Gefrierpunkts 
einer flüssigen Probe. 
 
 
Abb 2: Laufende Messung am Osmometer 
 
Der Gefrierpunkt eines Lösungsmittels- in diesem Fall Wasser- wird durch die Zugabe von 
osmotisch wirksamen Substanzen herabgesetzt. Ein Osmometer nützt diese Tatsache, 
indem es die Probe bis unter den Gefrierpunkt abkühlt, um sie anschließend durch einen 
mechanischen Impuls zum Gefrieren zu bringen. Die dadurch frei werdende 
Schmelzwärme führt zu einer Erhöhung der Temperatur der Probe bis auf ein Niveau, auf 
dem sich ein Gleichgewicht zwischen flüssigem und festem Aggregatzustand einstellt. Die 
Temperatur an diesem Punkt ist der Gefrierpunkt der Lösung und wird in einen 
osmotischen Wert der Probe umgerechnet (Advanced Instruments, Inc.) 
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Abb 3: Thermodynamik einer Probe im Osmometer 
Quelle: Advanced Instruments, Inc. 
4.5 Zeitraffung 
Durch eine mehrstündige Wachstumsanalyse sollte die Reaktionsweise der Protonemata 
auf  verschiedene osmotische Bedingungen während der ersten Stunden nach Zugabe 
eines Plasmolytikums getestet werden. Dokumentiert wurden die Beobachtungen in 
Form von Fotos, die automatisch im 30-Minuten Intervall aufgenommen wurden.  
4.5.1 Versuchsaufbau 
Die Beobachtung und Foto-Dokumentation wurde mit einem Stereomikroskop mit 
angeschlossener Kamera (Canon Optocam-IV) durchgeführt. Von einer Zellkultur wurde 
der Deckel entfernt und 4 ml der osmotischen Lösung eingefüllt.  
Zum Schutz vor Austrocknung und Pilzbefall wurde ein rundes Stück Parafilm mit einem 
0,5 cm² großen Loch in der Mitte über die Öffnung geklebt. Im Vorversuch kam es jedoch 
trotzdem zu einer leichten Austrocknung und damit zu einer unerwünschten 
Verschiebung der Fokusebene während der Beobachtungszeit, da die Zellen z.T. an der 
Flüssigkeitsoberfläche schwammen. Um diesen Effekt zu verhindern wurden rund um die 
Kultur mehrere mit Wasser gefüllte Gefäße aufgestellt, und zum Schluss die gesamte 
Versuchsanordnung mit einer Kunststoff-Plane abgedeckt. 
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4.5.2 Einstellungen und Durchführung 
Über einen Zeitraum von bis zu 48 Stunden wurden die Bilder in 30-Minuten Intervallen 
aufgezeichnet. Die Beleuchtung durch die Halogenlampe wurde dabei möglichst gering 
gehalten; auch, um eine Temperaturerhöhung der Probe zu vermeiden. 
Dementsprechend musste die Belichtungszeit auf eine Dauer von 0,5 Sekunden angepasst 
werden. Die Zoom-Vergrößerung des Stereo-Mikroskops war 2x. Dieser Bereich hat sich 
als optimaler Kompromiss zwischen möglichst großer Schärfentiefe und guter Auflösung 
erwiesen.  
4.5.3 Verwendete Lösungen 
Als Plasmolytikum kamen bei diesem Versuch NaCl und Glukose zum Einsatz.  
Tab. 2: Einteilung der Osmotika nach ihrem Osmose-Verhältnis relativ zum Zellsaft. Stufe 
1: hypotonische Lösungen, Stufe 2: isotonische Lösungen, Stufe 3: hypertonische Lösungen 
Stufe NaCl C(Mol) Glukose C(Mol) 
1 0,2 0,4 
2 0,3 0,5 
3 0,6 0,7 
 
Bei der Wahl der Konzentrationen ging es im Wesentlichen darum, zu jeder der beiden 
Substanzen drei Abstufungen zu finden: Die erste Stufe (grün) kennzeichnet einen 
Bereich, der deutlich unter der für die Grenzplasmolyse erforderlichen Konzentration 
(Stufe 2, gelb) liegt. Die Zellen sind turgeszent. In der zweiten Stufe ist der Turgor = Null, 
und es kommt zur Grenzplasmolyse. Die dritte Stufe (rot) umfasst Konzentrationen, die 
deutlich über dem Wert der Grenzplasmolyse liegen, und von denen somit zu erwarten 
war, dass sie eine vollständige Plasmolyse auslösen. Hier ist der Turgor < Null.  
4.6 Kallose 
Kallose ist ein Polymer aus Glukose-Einheiten in -1,3-Stellung. Kalloseablagerungen in 
der Zelle haben vielfältige Funktionen, sie kleiden z. B. Plasmodesmen aus oder dienen als 
Schutz vor Infektionen durch Pathogene nach mechanischen Verletzungen. Während 
einer länger andauernden Plasmolyse kommt es bei Pflanzenzellen häufig zu 
Ablagerungen von Kallose und anderen Zellwand-Bestandteilen im Plasmolysevorraum. 
Diese können durch Färbung mit Anilinblau nachgewiesen werden. Der Farbstoff 
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fluoresziert im UV-Licht bläulich. 
4.7 Langzeitversuch (Mehrwöchige Wachstumsanalyse) 
Die unmittelbare Reaktion von Protonema-Zellen auf osmotische Lösungen wurde im 
vorherigen Zeitraffungsversuch getestet. Doch wie sieht es mit langfristigen Effekten aus, 
wenn die Kulturen über einen Zeitraum von mehreren Wochen einem Plasmolytikum 
ausgesetzt sind? Dieser Frage sollte in einem weiteren Experiment nachgegangen 
werden: 
4.7.1 Durchführung 
Bei diesem Versuch kamen Lösungen von NaCl und Glukose in jeweils 3 verschiedenen 
Konzentrationen zum Einsatz (siehe Tab. 2). Der Versuch begann mit dem Aufbau einer 
neuen Serie von Kulturplatten, wobei die Zellen im Unterschied zur herkömmlichen 
Kultivierungsmethode von Anfang an in den osmotischen Lösungen wuchsen. Die 
Überimpfung erfolgte wie üblich, nur dass das A. dest. durch die jeweilige Lösung (0,4 ml 
pro Platte) ersetzt wurde. Von jeder Konzentration wurden 3 Platten angefertigt, neben 
einer Kontrollgruppe mit ebenfalls 3 Platten. 
4.7.2 Fotodokumentation 
Während der Versuchsdauer von 5 Wochen wurden ein mal pro Woche sämtliche 
Kulturen einzeln fotografiert. Ein Leuchttisch beleuchtete die Probe von unten, darüber 
wurde eine digitale Olympus-Spiegelreflexkamera in horizontaler Ausrichtung auf ein 
Stativ montiert.  
 
Material und Methoden 
 29 
 
Abb. 2: Versuchsaufbau für die Fotodokumentation 
4.7.3 Auswertung 
Nach Abschluss des Versuchs wurde die Flächengröße des Protonema-Bewuchses mit 
Hilfe von Photoshop CS4 berechnet. Die dazu erforderliche Eingrenzung der Flächen 
erfolgte mit dem Auswahlwerkzeug „Zauberstab“. Helligkeit und Kontrast mussten dabei 
fallweise optimiert werden. Die Ergebnisse (in cm²) wurden anschließend mit Ms Excel 
2003 als Wachstumskurven visualisiert und miteinander verglichen. 









5.1 Osmotischer Wert  
5.1.1 Grenzplasmolyse 
Bei den Glukose-Lösungen erfolgte die Grenzplasmolyse von P. patens Protonema Zellen 
bei einer Molarität von 0,5, was einem osmotischen Wert von 471,30 mOsm entspricht. 
Derselbe Versuch mit NaCl ergab- bei einer Molarität von 0,3- einen osmotischen Wert 
von 527,30 mOsm.  
Tab. 1: Lage der Grenzplasmolyse in Verdünnungsreihen von Glukose und NaCl 
Konzentration (Mol) 0,1 0,2 0,3 0,4 0,5 0,6 0,7 0,8 
Glukose - - - - GP P P P 




- keine Plasmolyse 
Zur Übersicht über die Relation zwischen den Molaritäten der Verdünnungsreihe und den 
entsprechenden Osmolaritäten wurden die unten stehenden Eichgeraden erstellt. Die 
































































Abb. 2: Eichgerade für NaCl 
5.1.2 PVM 
Die PVM mit einer 0,8 M Glukose-Lösung ergab einen osmotischen Wert (O) von 487,39 
mOsm, bei einem Plasmolysegrad (G) von 0,61. Derselbe Versuch mit einer 0,4 M NaCl-
Lösung führte zu einem Ergebnis von 482,50 mOsm; der Plasmolysegrad lag hier bei 0,70. 
Ein weiterer Versuch wurde mit einer 0,5 M NaCl-Lösung durchgeführt. Das Ergebnis war 
ein osmotischer Wert von 442,17 mOsm, bei einem Plasmolysegrad von 0,50. Der 
Mittelwert der drei Endergebnisse beträgt 470,69 mOsm. 
Die unten angeführten Tabellen zeigen die Messergebnisse der Länge der Zellen (h), der 
Länge der Protoplasten (l) und der Zellbreite (b), sowie die Mittelwerte der Messungen 





Tab. 2: Messergebnisse der PVM mit 0,8 M Glukose-Lösung 
Messung Nr. h l b 
1 97,91 68,56 21,26 
2 100,93 69,19 21,07 
3 119,86 79,24 20,33 
4 110,62 76,53 18,33 
5 87,53 55,36 31,33 
6 76,62 53,64 31,63 
7 72,11 50,57 28,02 
8 101,80 78,09 20,15 
9 106,90 76,22 20,44 
10 91,58 62,17 25,71 
Mittelwert 96,59 66,96 23,83 
    
Plasmolysegrad 0,61   
Osmot. Wert 




Tab. 3: Messergebnisse der PVM mit 0,4 M NaCl-Lösung 
Messung Nr. h l b 
1 82,00 58,54 16,20 
2 68,17 58,25 14,98 
3 74,07 54,29 16,29 
4 106,10 74,27 13,82 
5 68,16 53,55 12,93 
6 82,24 67,91 18,73 
7 74,62 57,87 17,91 
8 80,05 59,26 16,73 
9 136,45 106,23 16,65 
10 109,64 87,30 18,53 
Mittelwert 88,15 67,75 16,28 
    
Plasmolysegrad 0,70   
Osmot. Wert 




Tab. 4: Messergebnisse der PVM mit 0,5 M NaCl-Lösung 
Messung Nr. h l b 
1 97,16 58,00 28,67 
2 118,22 72,53 28,31 
3 124,93 78,37 29,94 
4 88,15 61,03 26,38 
5 128,22 73,36 35,67 
6 101,64 56,98 27,66 
7 103,49 62,51 24,50 
8 104,99 59,51 25,42 
9 108,05 62,82 27,25 
10 131,45 66,37 30,55 
Mittelwert 110,63 65,15 28,44 
    
Plasmolysegrad 0,50   
Osmot. Wert 
(mOsm) 442,17   
 
5.1.3 Osmometer 
Mit dem Osmometer wurden insgesamt vier Messversuche durchgeführt. Die einzelnen 
Ergebnisse sind Mittelwerte aus jeweils 3 verschiedenen Messungen. 
Tab. 5: Zusammengefasste Ergebnisse vom Osmometer 










Das folgende Diagramm zeigt die Ergebnisse der 3 angewandten Methoden noch einmal 
zusammengefasst. Es gibt eine starke Übereinstimmung zwischen dem Ergebnis der 
Grenzplasmolyse und der PVM, während die elektronische Messmethode deutlich von 
den beiden anderen Methoden abweicht.  
 

































Der Beobachtungsschwerpunkt lag bei diesem Versuch auf der 
Wachstumsgeschwindigkeit, sowie auf der Zeitspanne zwischen dem Einfüllen der 
Lösungen und dem Wachstumsbeginn. Weiters wurden morphologische und 
wachstumsbedingte Veränderungen der Zellen untersucht. Die Ergebnisse wurden mit 
der Kontrolle (A. dest) verglichen. Die Versuchsdauer betrug jeweils 48 Stunden. 
5.2.1 Vorversuch: Ermittlung der Wachstumsgeschwindigkeit 
Zunächst wurde der Versuch unternommen, die Wachstumsgeschwindigkeit bei Zellen in 
geschlossenen Kulturgefäßen zu ermitteln, da es noch unklar war, wie die Protonemata 
auf die mechanischen Reize beim Öffnen der Petrischalen und Einfüllen von Lösungen (-
auch von A. dest.) reagieren würden. Dazu wurden die Kulturplatten ungeöffnet auf den 
Objekttisch des Lichtmikroskops gestellt und mit zwei Kaltlichtlampen von oben 
beleuchtet.  
Insgesamt gestaltete sich die Ermittlung der Wachstumsgeschwindigkeit mit der 
Zeitraffungsmethode schwierig, da es innerhalb der Kulturplatten große Unterschiede 
zwischen den einzelnen Zellen gab. So kam es häufig vor, dass von mehreren 
benachbarten Zellen die Hälfte konstantes Wachstum zeigte, die andere Hälfte jedoch 
überhaupt nicht oder viel langsamer wuchs. Neu gebildete Seitenverzweigungen von 
Protonema-Zellen wuchsen generell zu langsam, um innerhalb der Versuchszeit 
brauchbare Messergebnisse zu liefern, weshalb nur die Spitzenzellen der Hauptachsen 
untersucht wurden.  
Der Vorversuch ergab eine durchschnittliche Wachstumsgeschwindigkeit von 2,86 
m/Stunde. 
5.2.1.1 Temperatur 
Da die Raumtemperatur mit 26°C um 5°C über der Temperatur der Klimakammer lag, 
sollte auch der Frage nachgegangen werden, ob diese Temperaturerhöhung Einfluss auf 
die Wachstumsgeschwindigkeit hat. Dazu wurden Teile der Kulturen abfotografiert, um 
sie dann sofort wieder in die Klimakammer zurück zu stellen. Die fotografierte Stelle 
wurde auf dem Deckel markiert und nach 24 Stunden erneut fotografiert. Danach wurden 
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die Platten für die weiteren 24 Stunden unter das Lichtmikroskop gestellt, wiederholt 
fotografiert, und die Ergebnisse verglichen.  
Das Ergebnis fiel eindeutig negativ aus; es gab keinen signifikanten Unterschied in der 
Wachstumsgeschwindigkeit.  
5.2.1.2 Tag und Nacht 
Derselbe Versuch wurde unternommen, um festzustellen, ob es hinsichtlich der 
Wachstumsgeschwindigkeit Unterschiede zwischen Tag und Nacht gibt. Auch hier 
konnten, sowohl in der Klimakammer als auch außerhalb, keine signifikanten 
Unterschiede festgestellt werden.  
5.2.2 Kontrolle  
Sowohl in der Kontrolle als auch in den osmotischen Lösungen wuchsen die Zellen nach 
dem Einfüllen der Flüssigkeit in die Petrischalen eine Zeit lang überhaupt nicht, was 
darauf hinweist, dass sie sich von der mechanischen Irritation erst „erholen“ mussten. 
Nach dem langsamen Einsetzen des Wachstums beschleunigt sich die Geschwindigkeit, 
um sich dann nach wenigen Stunden auf einen relativ konstanten Wert einzupendeln. In 
der Kontrolle betrug dieser Wert durchschnittlich 3,00 m pro Stunde und unterscheidet 
sich somit nicht signifikant von dem Wert, der im Vorversuch ermittelt wurde. Bei 
Protonemata in A. dest  war ein Wachstum erst nach einer Versuchsdauer von 3,5 




5.2.3 Reaktion auf NaCl 
5.2.3.1 Zeit bis zum Wachstumsbeginn 
Schon geringe Konzentrationen von Natriumchlorid führten zu einer deutlichen 
Verzögerung des Wachstumsbeginns. Sogar Lösungen unter dem osmotischen Wert der 
Zellen (0,2 M) verlängerten die inaktive Phase auf 8 Stunden.  
In der 0,3 M Lösung (entspricht dem osmotischen Wert), verkürzte sich diese Zeitspanne 
wiederum auf 6 Stunden. Eine Grenzplasmolyse war zu Beginn des Versuchs sichtbar, 
nach 48 Stunden jedoch nicht mehr. 
Das auffälligste Ergebnis zeigten die Zellen in der 0,6 M NaCl- Lösung. Hier konnte 
während des 48-stündigen Versuchszeitraums keinerlei Wachstum nachgewiesen 
werden. Die Zellen waren zu Beginn vollständig plasmolysiert, die Plasmolyse bildete sich 
aber während des Versuchszeitraums wieder bis zu einem geringen Grad zurück. Bis zum 
Ende war eine lebhafte Plasmaströmung erkennbar, was zeigt, dass die Zellen durch das 
Plasmolytikum nicht ernsthaft beschädigt worden waren. 
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Abb. 4: Einfluss verschieden konzentrierter NaCl-Lösungen auf das Zellwachstum. Die Größe des 
Balkens bei der 0,6 M Lösung soll andeuten, dass die inaktive Phase die Versuchszeit überschreitet.  
5.2.3.2 Wachstumsgeschwindigkeit 
Die Zellen in der 0,2 M NaCl-Lösung wuchsen mit 5,52 m/ Stunde am schnellsten. In der  
0,3 M Konzentration, bei der schon die Grenzplasmolyse einsetzt, wuchsen sie deutlich 
langsamer (3,17m/ Stunde); der Unterschied zur Kontrolle war hier nicht signifikant. Für 
die 0,6 M Lösung liegen keine Ergebnisse vor, weil innerhalb des 48-stündigen 



































Abb. 5: Wachstumsgeschwindigkeit in m/ Stunde in A. dest und 2 verschiedenen NaCl-Lösungen 
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5.2.4 Reaktion auf Glukose 
5.2.4.1 Zeit bis zum Wachstumsbeginn 
Glukose-Lösungen unter dem osmotischen Wert der Protonemata führten zu einem im 
Vergleich zu A. dest leicht verzögerten Wachstumsbeginn nach 5 Stunden. Mit 6 Stunden 
geringfügig später begannen die Zellen in der 0,5 M Lösung (entspricht dem osmotischen 
Wert) zu wachsen. Die Grenzplasmolyse trat zu Beginn auf und bildete sich nach kurzer 
Zeit wieder zurück. Am längsten dauerte es bis zum Wachstumsbeginn bei der 0,7 M 
Lösung (21 Stunden). Die Zellen waren zwar zu Beginn plasmolysiert, im Lauf des Versuchs 
kam es jedoch zu einer vollständigen Deplasmolyse. Wie schon bei der hypertonen NaCl-
Konzentration war auch hier die Plasmaströmung deutlich zu erkennen.  
 






















Auffälligerweise wuchsen die Zellen in den beiden schwächeren Glukose-Konzentrationen 
signifikant schneller, als in A. dest. In Glukose 0,4 M betrug die 
Wachstumsgeschwindigkeit 4,8 m /Stunde, in Glukose 0,5 M 9,9 m /Stunde. In der 
stark hypertonischen Lösung wuchsen sie mit 3,4 m /Stunde nahezu gleich schnell, wie 
in der Kontrolle (3,00 m/Stunde). 
 



































5.2.5 Morphologische Veränderungen 
Bei einigen Zellen, die in den hypertonen Medien (0,7 M Glukose- bzw 0,6 M NaCl-
Lösung) wuchsen, kam es im Verlauf des Versuchszeitraums zu verschiedenen deutlich 
sichtbaren morphologischen Veränderungen. Die betroffenen Zellen waren zumeist nicht 
mehr oder nur noch geringfügig plasmolysiert.  
Es kam z. B. vor, dass ganze Zellen gleichmäßig angeschwollen waren und sich auf ein 
Vielfaches ihrer normalen Größe ausgedehnt hatten. Dasselbe Verhalten konnte bereits 
in Wurzelhaaren von Triticum aestivum unter osmotischem Stress beobachtet werden 
(Volgger, 2004). Auch im Fall von P. patens könnte die Ursache eine starke Aufnahme von 
Glukose sein.  
 
 
Abb. 8: aufgeblähte Protonema-Zelle in 0,6 M NaCl-Lösung, (40x) 
Bei manchen dieser vergrößerten Zellen erfolgten die Teilungen in kürzeren Intervallen, 
als bei den Zellen mit normalem Durchmesser. Hier handelt es sich vermutlich um 
Brachycysten, die als Reaktion auf verschiedene Arten von abiotischem Stress (zB auch 
Kältestress) gebildet werden. Als Auslöser für ihre Bildung gilt das Phytohormon 
Abscisinsäure. Brachycysten haben die Funktion, als vegetative Überdauerungsorgane ein 






Abb. 9: Vergrößerter Zelldurchmesser  und Teilungen  in kurzen Abständen, die zur Bildung von 
Brachycysten führen (siehe Pfeile). NaCl 0,6 M (40x) 




Abb. 10: nach Zugabe von 0,6 M NaCl-Lösung neu gewachsener Abschnitt mit kleinerem 
Durchmesser, (20x) 




Ein weiteres auffälliges Phänomen waren Spitzenzellen, bei denen sich nach einem 
Wachstumsstop in kurzem Abstand dahinter eine zweite Spitze bildete. Dies erklärt sich 
durch die Verdickung der Zellwand in der Apikalzone der Spitzenzelle. Während des 
langsamen Rückzugs des Protoplasten wurde durch Exocytose lockeres Zellwandmaterial 
im Plasmolysevorraum abgelagert. Dieses Material wäre im Normalfall (bei bestehendem 
Turgor) dazu bestimmt, in die wachsende Zellwand eingebaut zu werden. Ohne Turgor 
lagert es sich jedoch ab und verfestigt die Zellwand, sodass auch nach Rückgang der 
Plasmolyse in der Apikalzone kein Wachstum mehr erfolgen kann. In Folge bildet sich 
weiter hinten eine neue Spitze (Volgger 2004). 
 
 
Abb. 11: Spitzenzellen in 0,7 M Glucose-Lösung. Neu entstandene Spitze knapp hinter bzw. neben 
der ursprünglichen, (40x) 
Die folgende Abbildung zeigt die Zellwandverdickung durch Ablagerungen von Kallose und 






Abb. 12:  verdickte Zellwand in der Apikalzone einer Spitzenzelle (Dunkelfeld, 40x) 
5.2.6 Kallose 
Für den Kallose-Nachweis wurden die Zellen für 20 Stunden in 0,5 M NaCl-Lösung 
eingelegt und danach mit Anilinblau (33 g/ml) 5 Minuten lang gefärbt (Derselbe Versuch 
nach 5-stündiger Plasmolyse hatte noch keine Resultate ergeben). Die bläuliche 
Fluoreszenz zeigt an, dass sich im Verlauf der Plasmolyse Kalloseablagerungen im 
Plasmolysevorraum gebildet hatten. Weiters konnte Kallose häufig an den Trennwänden 
zwischen den Zellen nachgewiesen werden. Die Chloroplasten zeigen eine rote 
Autofluoreszenz, was darauf schließen lässt, dass die Zellen noch leben. Bei 
abgestorbenen Zellen fluoreszierte häufig die gesamte Zellwand intensiv blau, was auf 





Abb. 13: Kalloseablagerungen im Plasmolysevorraum einer Spitzenzelle, (UV-Anregung, 40x) 
 
  
Abb. 14: a: Kalloseablagerung in der Apikalzone, b: vermutlich Kalloseklumpen an der 








Dieser Versuch knüpft an die Ergebnisse der Zeitraffung an. Ziel war es, das 





Abb. 14: In-vitro Kultur der Kontrollgruppe (A. dest), links  zu Beginn des Versuchs, Mitte: Anfang 
der 3. Woche, rechts: Anfang der 5. Woche  
Die Protonemata der Kontrollgruppe zeichneten sich schon in Woche 1 durch relativ 


































5.3.2.1 0,2 M NaCl-Lösung 
 
 
Abb. 16: Kulturen in 0,2 M NaCl-Lösung, links  zu Beginn des Versuchs, Mitte: Anfang der 3. 
Woche, rechts: Anfang der 5. Woche 
In der 0,2 M NaCl-Lösung gab es in Woche 1 nur sehr geringen Zuwachs; erst in Woche 2 
kam es zu einem deutlichen Anstieg der Wachstumsgeschwindigkeit, die für die 
kommenden 14 Tage nahezu gleich blieb. In Woche 4 nahm die Geschwindigkeit 
schließlich geringfügig ab. Insgesamt lagen die Werte der einzelnen Kulturen nahe 


































5.3.2.2 0,3 M NaCl-Lösung 
 
 
Abb. 18: Kulturen in 0,3 M NaCl-Lösung, links  zu Beginn des Versuchs, Mitte: Anfang der 3. 
Woche, rechts: Anfang der 5. Woche 
In Woche 1 zeigte nur eine der drei Kulturen (P3) langsames Wachstum. Diese wuchs 
auch noch für den Rest der Zeit am stärksten. In den beiden anderen Kulturen begannen 
die Protonemata erst ab der 2. Woche zu wachsen. Insgesamt kann man erkennen, dass 



































5.3.2.3 0,6 M NaCl-Lösung 
 
 
Abb. 20: Kulturen in 0,6 M NaCl-Lösung, links  zu Beginn des Versuchs, Mitte: Anfang der 3. 
Woche, rechts: Anfang der 5. Woche 
Auch in dieser Konzentration fiel das Wachstum deutlich langsamer aus als in der 
Kontrolle und der 0,2 M Lösung. Insgesamt lagen die Messwerte der 3 Kulturen nahe 
beieinander. Erst in Woche 2 war ein relevantes Wachstum erkennbar. Bei einer der 3 
Kulturen (P2) blieb die Wachstumsgeschwindigkeit relativ konstant. Zu einer geringen 
Beschleunigung kam es bei den zwei „langsameren“ Kulturen (P1, P3) in Woche 3. In 




































5.3.3.1 0,4 m Glukose-Lösung 
 
 
Abb. 22: Kulturen in 0,4 M Glukose-Lösung, links  zu Beginn des Versuchs, Mitte: Anfang der 3. 
Woche, rechts: Anfang der 5. Woche 
In dieser Lösung wuchsen die Zellen insgesamt am schnellsten. Schon ab der ersten 
Woche verlief die Kurve bei allen 3 Proben recht steil, eine weitere leichte 
Beschleunigung zeigte sich in Woche 2. In den darauf folgenden zwei Wochen kam es 
wieder zu einer leichten Abnahme der Wachstumsgeschwindigkeit. Gegen Ende des 
Versuchs nahmen die Protonemata eine bräunliche Färbung an. Die Ursache war nicht 
eindeutig feststellbar. Eine Untersuchung mit dem Stereo-Mikroskop zeigte, dass zudem 
20 % der Zellen plasmolysiert waren. An ihnen war zu erkennen, dass sowohl Zellwand als 


































5.3.3.2 0,5 M Glukose-Lösung 
 
 
Abb. 24: Kulturen in 0,5 M Glukose-Lösung, links  zu Beginn des Versuchs, Mitte: Anfang der 3. 
Woche, rechts: Anfang der 5. Woche 
Diesmal gab es nur zwei Proben, da die Dritte wegen Pilzbefalls aus dem Versuch 
ausgeschlossen wurde. Die beiden Wachstumskurven liegen insgesamt sehr nahe 
beieinander. Man erkennt, dass diese Glukose-Konzentration bereits das Wachstum 
beeinträchtigt. Auch hier gab es in der ersten Woche vergleichsweise wenig Zuwachs, der 
erst in Woche 2 an Wachstumsgeschwindigkeit zunahm. In der vierten Woche 
verlangsamte sich das Wachstum in beiden Kulturen wieder. Wie auch schon bei der 0,4 



































5.3.3.3 0,7 M Glukose-Lösung 
 
 
Abb. 26: Kulturen in 0,7 M Glukose-Lösung, links  zu Beginn des Versuchs, Mitte: Anfang der 3. 
Woche, rechts: Anfang der 5. Woche 
Auch die 0,7 M Glukose-Lösung führte zu einer Einschränkung des Zellwachstums. Wieder 
kam es erst ab der zweiten Woche zu einer Zunahme der Wachstumsgeschwindigkeit 
gegenüber Woche 1. Zwei der Kulturen (P1, P2) zeigten einen sehr ähnlichen Verlauf, P3 
hingegen wuchs ab der dritten Woche 3 deutlich langsamer, als die anderen. Wie bei den 




































5.3.4 Osmotische Werte in Woche 4 
Die Zellen in den osmotischen Lösungen erreichten gegen Ende des Versuchszeitraums 
deutlich höhere osmotische Werte, als die Kontrollgruppe. Die höchsten Werte wurden in 
Glukose 0,7 M und NaCl 0,6 M gemessen; etwas darunter lag Glukose 0,4 M - jene 
Konzentration, bei der die Wachstumsgeschwindigkeit am höchsten war.  
 



















Abb. 3: Vergleich der osmotischen Werte zu Beginn der 4. Versuchswoche. Die Messungen wurden 
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6 Diskussion 
6.1 Osmotischer Wert 
6.1.1 Methodik 





























Abb. 1: Osmotischer Wert: Vergleich der Ergebnisse der 3 Messmethoden 
Der geringe Unterschied zwischen den Ergebnissen der GPM und der PVM ist nicht 
signifikant. In Scheberle (1990) wird allerdings bestätigt, dass die nach der GPM 
ermittelten osmotischen Werte tendenziell etwas höher ausfallen als die nach der PVM 
errechneten. Erklärt wird dieser Umstand durch die Festigkeit der Wandhaftung. Damit es 
überhaupt zur Grenzplasmolyse kommt, muss der osmotische Wert des Außenmediums 
etwas höher sein, als der des Zellsafts. Die Kraft, welche das Plasma von der Zellwand 
wegzieht, ist dabei wesentlich geringer als bei der PVM, wo mit viel stärker 
konzentrierten Außenmedien gearbeitet wird. Dadurch können sich, je nach Festigkeit der 




Sehr deutlich fällt hingegen die Differenz zu den Ergebnissen vom Osmometer aus. Hier 
ist zudem die Streuung am breitesten. Für die starke Abweichung bieten sich 
verschiedene Erklärungsmöglichkeiten an: Zum einen ist es denkbar, dass trotz Kochens 
der Proben die Membranen nicht vollkommen durchlässig wurden, und daher ein Teil der 
gelösten Stoffe nicht in den Presssaft übergegangen war. Eine weitere Möglichkeit 
besteht darin, dass die Zellwand sehr dicht war, weshalb die Substanzen aus dem Zellsaft 
nicht in den Presssaft herausgepresst werden konnten. 
Nach der Ernte wurde das Pflanzenmaterial zwar durch Abtupfen getrocknet, es ist jedoch 
nicht auszuschließen, dass trotzdem kleine Mengen Wasser aus den Kulturplatten 
erhalten blieben und so zu einer Verfälschung der Ergebnisse führten.  
Aufgrund dieser Überlegungen gehe ich davon aus, dass die Ergebnisse der PVM dem 
wahren osmotischen Wert der Protonemata am nächsten kommen.  
6.1.2 Vergleich mit anderen Pflanzenarten 
6.1.2.1 Gefäßpflanzen 
Wurzelhaare sind das Pflanzenorgan der Gefäßpflanzen, welches sich funktionell und 
anatomisch am ehesten mit dem Protonema der Moose vergleichen lässt. Für 
Wurzelhaare von Triticum aestivum wurde z.B. ein vergleichsweise niedriger osmotischer 
Wert von 150 mOsm festgestellt (Volgger et al., 2009). 
6.1.2.2 Algen 
Algen sind von besonderem Interesse, da sie mit den Moosen entwicklungsgeschichtlich 
näher verwandt sind als die Gefäßpflanzen. Gerdenitsch (1978) untersuchte in ihrer 
Studie den osmotischen Wert von Algen der Gattung Spirogyra und Eremosphaera mittels 
GPM. Spirogyra plasmolysierte bei 286 bis 330 mOsm, Eremosphaera ab einem Wert von 
520 mOsm, was meinem (mit derselben Technik) ermittelten Wert für P. patens nahe 
kommt. 
6.1.2.3 Moose 
Über osmotische Werte von Laubmoosen ist bisher nur wenig bekannt. In Steinlesberger 
(1959) wird der osmotische Wert bei der GPM durch die Konzentration des 
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Plasmolytikums (in diesem Fall KCl) ausgedrückt, bei der die Grenzplasmolyse erfolgte. Als 
Beispiel für die Funariaceaen werden zwei Moose angeführt: Funaria hygrometrica mit 
Werten von 0,25 – 0,35 mol KCl, sowie Physcomitrium sphaericum mit 0,35 – 0,40 mol 
KCl. Auch bei den anderen untersuchten Laubmoos-Familien lagen die Messwerte am 
Häufigsten um 0,30 – 0,40 mol KCl, ein zweites Maximum lag bei 0,50 mol KCl. 
Was die foliosen Lebermoose betrifft, sind mehrere Autoren übereinstimmend zu dem 
Ergebnis gekommen, dass diese generell einen höheren osmotischen Wert aufweisen als 
Gefäßpflanzen, und dass es bei ihnen- im Unterschied zu den Gefäßpflanzen- keinen 
Unterschied zwischen Arten feuchter und trockener Standorte gibt (zusammengefasst bei 
Steinlesberger, 1959). Die osmotischen Werte der Laubmoose sind laut Steinlesberger 
ähnlich, im Durchschnitt aber etwas niedriger als die der Lebermoose. Auch hier steht der 
osmotische Wert nicht in direktem Zusammenhang mit den Feuchtigkeitsverhältnissen 
des Standorts. Beziehungen zwischen dem osmotischen Wert und dem Standortcharakter 
sind nur an den Arten innerhalb einer Gattung festzustellen. Auf diesem Niveau bewirkt 
Trockenheit eine Erhöhung, Feuchtigkeit eine Verringerung der osmotischen Werte. Der 
insgesamt relativ hohe Wert bei Laubmoosen in unserer Klimazone dürfte auf die starke 
Einwirkung von Kälte- und Trockenstress während der kalten Jahreszeit zurückzuführen 
sein. Taxa mit hohen osmotischen Werten sind in der Regel auch besonders 
trockenheitstolerant. Die auf der gesamten Nordhemisphäre verbreitete P. patens gilt 
auch innerhalb der Laubmoose als besonders trockenheitstolerante Art.  
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6.2 Morphologische Veränderungen bei plasmolysierten Zellen 
6.2.1 Plasmolyse als Lebensreagens 
Im Labor wird die Plasmolyse häufig angewendet um zu testen, ob eine Zelle intakt und 
lebendig ist. Grundsätzlich können nur lebende Zellen plasmolysieren und wieder 
deplasmolysieren. Abgestorbene Pflanzenzellen erkennt man u. a. daran, dass sie nicht 
plasmolysieren, und dass ihre Chloroplasten zerflossen, also nicht mehr als scharf 
abgegrenzte runde Objekte erkennbar sind. Manchmal lässt das Erscheinungsbild einer 
Zelle jedoch keine eindeutige Aussage zu. In Abb. 8 (S. 45) beispielsweise ist links eine 
Zelle zu sehen, deren Chloroplasten zerflossen sind. Sie ist aber trotzdem plasmolysiert, 
was eigentlich darauf hinweist, dass sie noch lebt. Im Gegensatz dazu sind die Zellen 
rechts gegenüber, die durch das Plasmolytikum eine sehr auffällige Änderung ihrer Form 
durchgemacht haben, definitiv lebendig. Sie sind plasmolysiert und weisen intakte 
Chloroplasten auf.  
6.2.2 Kallose 
Der helle Fleck in Abb. 14 (S. 49) erweckt den Anschein als würde der Zellkern 
fluoreszieren. Wahrscheinlich handelt es sich dabei jedoch um Kalloseablagerungen. 
Kallose hat manchmal die Tendenz, sich in Form kleiner Klumpen unmittelbar an der 
Kernmembran abzulagern.  
 





































Abb. 2 Zusammenfassung der mittleren  Wachstumsgeschwindigkeiten von Protonemata 
in A. dest, NaCl- und Glukose-Lösungen. 1: hypotonische Lösungen, 2: Konzentration des 
Außenmediums entspricht osmotischem Wert, 3: hypertonische Lösungen 
6.3.1 Kontrolle 
In der Kontrolle betrug die mittlere Wachstumsrate 3,00 m/h. Zum Vergleich: Eine 
weitere auf Protonemata von Ceratodon, Funaria und Physcomitrella basierende 
Wachstumsanalyse kam zu einem Ergebnis von <10m/h (Duckett et al, 1998). Auch 
sämtliche Ergebnisse in dieser Diplomarbeit bewegen sich innerhalb dieses Rahmens.  
6.3.2 Einfluss von osmotischen Lösungen 
Insgesamt geht aus meinen Ergebnissen hervor, dass die Anwesenheit von osmotisch 
wirksamen Außenmedien in Abhängigkeit von der Konzentration sowohl fördernde als 
auch hemmende Effekte auf die Wachstumsrate haben kann. Interessanterweise wird das 
Wachstum durch geringe Konzentrationen von NaCl und Glukose im Vergleich zu A. dest 
beschleunigt. Erreicht die Konzentration dieser Lösungen jedoch jene des Zellsaftes, 
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unterscheidet sich die Wachstumsrate im Fall von NaCl nicht mehr von der 
Wachstumsrate der Kontrolle. Die vergleichbare Glukose-Lösung hingegen förderte das 
Wachstum überraschenderweise noch stärker als die hypotonischen Lösungen. Dieser 
Effekt blieb jedoch auf die isotonische Lösung beschränkt. Die hypertonische Lösung 
zeigte nämlich wiederum keinen signifikanten Unterschied zur Kontrolle.  
Diese Ergebnisse decken sich mit den Beobachtungen von Neveen (1999). In dieser 
Dissertation wurde dasselbe Phänomen bei der Grünalge Scenedesmus bijugatus 
festgestellt: In schwach konzentrierten NaCl-Lösungen wuchsen die Algen deutlich besser 
als in der Kontrollgruppe. Mit steigender Konzentration nahm dieser Effekt wieder ab und 
kehrte sich ins Gegenteil um.  
Die Frage, warum geringe Konzentrationen von NaCl einen positiven Effekt haben, lässt 
sich durch die Erhaltung der Membran-Potentiale erklären. Wasser kommt in der Natur 
nicht in destillierter Form (wie z.B. bei der Kontrollgruppe des Versuchs) vor. Da Natrium- 
und Chloridionen eine wichtige Rolle in der Erhaltung der Membranpotentiale spielen, 
scheint ein gewisser Gehalt an Ionen günstig zu sein, um die Zellen voll funktionsfähig zu 
halten (siehe S. 13-14). Überschreitet die Ionenkonzentration ein gewisses Level, so 
überwiegen die Stress erzeugenden Effekte und das Ladungsgleichgewicht wird gestört, 
was wiederum die Wachstumsrate negativ beeinflusst. 
Etwas anders sieht es bei der Glukose aus. Glukose ist ein relativ großes Biomolekül, das 
nicht passiv durch die Plasmamembran diffundieren kann. Ihre Aufnahme muss durch 
spezielle Transportproteine geschehen (Graham et al., 2010; Johnson et al., 2006), was 
mehr Zeit in Anspruch nimmt. Weiters hat Glukose keinen Einfluss auf die 
Membranpotentiale.  
Glukose fördert das Wachstum in hypotonischen und besonders stark in isotonischen 
Konzentrationen. Dieses auffällige Ergebnis deutet darauf hin, dass die Zellen in der Lage 
sind, Glukose innerhalb weniger Stunden aufzunehmen. Dadurch erhöht sich ihr 
osmotischer Wert; in Folge kommt es zu verstärktem Wassereinstrom, wodurch die 
Zellwand der endständigen Zellen an der Spitze verstärkt gedehnt wird, und somit 
schneller wächst. Es wäre aber auch denkbar, dass die Zellen Glukose als 
Kohlenstoffquelle nutzen (Graham et al., 2010), und dass durch das Überangebot 
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bestimmte Stoffwechsel-Vorgänge, die sich günstig auf das Wachstum auswirken, besser 
und schneller funktionieren, als unter Normalbedingungen. Ob dies allerdings innerhalb 
so kurzer Zeit (48 Stunden) möglich ist, bleibt unklar. Die Ergebnisse zeigen auch, dass 
diesen Prozessen natürliche Grenzen gesetzt sind. Erreicht die Glukose-Konzentration den 
hypertonischen Bereich, unterscheidet sich die Wachstumsrate nicht mehr von der 
Kontrollgruppe. Der osmotische Stress  gleicht die positiven Effekte wieder aus. 
Wie die Werte im unten stehenden Diagramm zeigen, reagieren Protonemata auch sehr 
sensibel auf mechanische Reizungen. Bei allen Versuchen einschließlich der Kontrolle 
dauerte es nach dem Einfüllen der Lösung mehrere Stunden, bis sie zu wachsen 
begannen. Als Ursache kommt außerdem der Temperaturwechsel vom Klimaschrank zum 
Laborbereich infrage, die unterschiedliche Dauer der Eingewöhnungsphase spricht aber 
dafür, dass auch hier die Konzentration der Außenmedien eine wichtige Rolle spielt.  
Sowohl bei hypotonischen als auch bei isotonischen Lösungen trat eine Verzögerung des 
Wachstumsbeginns um mehrere Stunden ein. Besonders lange dauerte es bis zum 
Wachstumsbeginn in den hypertonischen Lösungen. In 0,7 M Glukose wuchsen die Zellen 





























Abb. 3 Zusammenfassung: Dauer der inaktiven Phase 







Abb. 4 Fotodokumentation des Langzeit-Wachstumsversuchs. Linke Spalte: Woche 1, mittlere 
Spalte: Woche 3, rechte Spalte: Woche 5 
Kontrolle 
NaCl 0,2 M 
NaCl 0,3 M 
NaCl 0,6 M 
Glukose 0,4 M 
Glukose 0,5 M 
Glukose 0,7 M 
Diskussion 
 74 
6.4.2 Vergleich der Kontrollgruppe mit NaCl 
Zusammenfassend kann gesagt werden, dass alle verwendeten NaCl-Lösungen die 
Wachstumsgeschwindigkeit verringern. Mit Ausnahme der Kontrolle konnte in allen 
Proben mit osmotischen Lösungen ein deutliches Wachstum erst nach einer Woche 
festgestellt werden. Am langsamsten wuchsen die Zellen in NaCl 0,3 M und 0,6 M. 
Auffallend ist dabei, dass es keinen signifikanten Unterschied zwischen 0,3 M und 0,6 M 
gibt. In der 0,2 M Lösung wuchsen die Zellen hingegen wesentlich schneller. Die 
bewachsene Fläche erreichte in der 5. Woche beinahe die Flächengröße der Kontrolle. 
 

























Abb. 5: Zusammenfassende Wachstumskurven des Langzeitversuchs: NaCl 
6.4.3 Vergleich der Kontrollgruppe mit Glukose 
Glukose beeinträchtigt das Wachstum deutlich weniger als NaCl. Im Unterschied zu NaCl 
ist hier schon in der ersten Woche ein deutlicher Zuwachs erkennbar. Am langsamsten 
wuchsen die Zellen in den Konzentrationen 0,5 M und 0,7 M, mit nur sehr geringen 
Unterschieden dazwischen. Es fällt auf, dass die Zellen in der 0,4 molaren Lösung sogar 
besser wuchsen als in der Kontrollgruppe. In der ersten Woche war die Geschwindigkeit 
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nahezu gleich, danach beschleunigte sich das Wachstum. Wie kommt es zu diesem 
Phänomen? 

























Abb. 5: Zusammenfassende Wachstumskurven des Langzeitversuchs: Glukose 
Manche Pflanzen sind dazu in der Lage, zusätzlich zu ihrer autotrophen Ernährungsweise 
ihren Kohlenstoffbedarf durch die aktive Aufnahme von organischen Substanzen zu 
decken (Mixotrophie). Besonders wichtig ist das für Arten, deren Wachstum durch einen 
Mangel an CO2 limitiert ist, was z.B. auf Hydrophyten und aquatische Algen zutrifft, da 
CO2 im Wasser viel langsamer diffundiert, als in der Luft (Proctor et al, 1992). Direkt 
nachgewiesen wurde dieses Phänomen u. a. bei den Algen Cylindrocystis brebissonii und 
Mougeotia sp., sowie beim Torfmoos Sphagnum compactum (Graham et al, 2010). Dabei 
stellte sich heraus, dass die Biomasse-Produktion durch Zugaben verschiedener Zucker 
(Glukose, Fructose und Saccharose) um ein vielfaches gesteigert wird, wobei übrigens der 
stärkste Effekt durch Glukose erzielt wurde.  
Die Aufnahme von Zuckern erfolgt vermutlich über einen Monosaccharid-Transporter in 
der Plasmamembran. Im Physcomitrella-Genom wurden Abschnitte gefunden, die für 
diese Art von Protein codieren (Johnson et al., 2006). Ob Moose Saccharose direkt 
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aufnehmen können, ist bisher ungeklärt (Rolland et al., 2006). Sie könnte auch 
aufgenommen werden, indem sie vorher durch ein Enzym in Glukose und Fructose 
gespalten wird (Graham et al., 2010).    
Vieles deutet darauf hin, dass Mixotrophie bei Moosen ein Merkmal ist, das in der 
Evolution auf ihre Vorfahren, bestimmte Grünalgen, zurückgeht (Graham et al., 1994). 
Vermutlich war es beim Übergang vom Wasser zum Leben an Land von Vorteil, da die 
Aufnahme von exogenen Zuckern die Produktion von polyphenolischen Zellwand-
Komponenten fördert (Graham et al, 2004). Polyphenole bilden eine große Familie von 
Sekundärstoffen, die durch den Phenylpropanoid-Weg synthetisiert werden (Boudet 
2007). Zellwand-gebundene Polyphenole, in deren Synthese u.a. das Moos Sphagnum 
compactum sehr stark investiert, schützen die Pflanzen vor UV-Schäden, Infektionen 
durch Pathogene, und Austrocknung. So konnte z.B. festgestellt werden, dass 
Trockenstress die Akkumulation von Polyphenolen stimuliert (Hideg et al, 2002). Ihre 
Produktion gilt als sehr energieintensiv und erfordert große Mengen Kohlenstoff (Peters, 
2007).  
Eines der bekanntesten Polyphenole ist das Lignin. Einlagerungen von Lignin in die 
Zellwand führen bei verholzungsfähigen Gefäßpflanzen zu einer Verstärkung des 
Gewebes und ermöglichen damit ein starkes Höhenwachstum. Moose besitzen zwar kein 
Lignin, dafür aber andere polyphenolische Zellwand-Komponenten, die dem Lignin 
strukturell und funktionell ähnlich sind (Hájek et al, 2011). Die daraus resultierende 
erhöhte Stabilität der Zellwände könnte die Austrocknungsresistenz positiv beeinflussen. 
Dadurch erklärt sich meiner Ansicht nach die Mixotrophie bei P. patens besser als durch 
die Annahme einer CO2-Unterversorgung (siehe S. 73). Bei den erwähnten Sphagnum-
Arten kommt es zwar vor, dass Teile der Population von der Frischluft-Zufuhr 
abgeschnitten sind, P. patens bildet jedoch keine dauerfeuchten Torfmoore, sondern 
kleinflächige Moospolster. Daher sollte CO2-Limitierung eigentlich keine große Rolle für 
sie spielen. P. patens wächst vorwiegend auf trockenen Böden und hat eher mit 
Trockenstress (z.B. auch durch Frosteinbrüche) als mit CO2-Mangel in Folge von 
Staunässe zu kämpfen.  
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Meine Schlussfolgerung ist daher, dass die Aufnahme von exogenen Zuckern für P. patens 
eine Strategie darstellt, um ihre Austrocknungstoleranz durch vermehrte Bildung von 
Zellwand-stabilisierenden Polyphenolen zu erhöhen. Außerdem könnten die 
aufgenommenen organischen Stoffe helfen, die austrocknungsbedingten Phasen 
reduzierter Photosynthese besser zu überstehen (Graham et al., 2010). 
6.4.4 Langzeitversuch vs. Zeitraffung 
6.4.4.1 NaCl 
Ein Vergleich der Ergebnisse vom Langzeitversuch mit der Zeitraffung zeigt, dass letztere 
nur bedingt dazu geeignet ist, Aussagen über einen längerfristigen Verlauf der 
Wachstumskurven zu treffen. Aufgrund der Zeitraffungs-Daten wäre beispielsweise zu 
erwarten gewesen, dass die Protonemata in der hypotonischen NaCl-Lösung schneller 
wachsen, als in der Kontrolle, was aber auf lange Sicht nicht der Fall war. NaCl beeinflusst 
das Wachstum in jedem Fall negativ. Je höher die Konzentration, umso stärker ist dieser 
Effekt.  
6.4.4.2 Glukose 
Ähnlich aber nicht ganz so extrem zeigen sich die Unterschiede zwischen den Methoden 
bei der Glukose. Aus den Daten beider Methoden geht hervor, dass bestimmte 
Konzentrationen von Glukose das Wachstum fördern. Stark hypertonische Lösungen 
bremsen das Wachstum zwar ein, aber nicht so stark, wie vergleichbare NaCl-Lösungen. 
Beim Langzeitversuch fällt außerdem auf, dass die mit Glukose behandelten Zellen schon 
in der ersten Woche tendenziell schneller wachsen, als die Zellen in NaCl. Dieser Trend 
lässt sich aus den Daten der Zeitraffung (mit Ausnahme der 0,5 M Glukose-Lösung) nicht 
ablesen.  
Der Vorteil der Zeitraffungs-Technik ist natürlich, dass man einen Einblick bekommt, was 
sich während einer Behandlung mit osmotischen Substanzen auf zellulärer Ebene 
abspielt. Die Schwierigkeit liegt dabei jedoch in der richtigen Interpretation der 
Beobachtungen. Oft stellte sich heraus, dass die Beobachtung von einzelnen Protonemata 
nicht repräsentativ genug war, weil die einzelnen Zellen sehr unterschiedlich schnell 
wuchsen, und es deshalb erforderlich war, die Beobachtungen auf eine Auswahl von „gut 
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wachsenden“ Zellfäden zu beschränken (s. Ergebnisse). Häufig zeigten gerade jene Zellen, 
die sich im Blickfeld befanden, nicht das Verhalten, das für den Rest der Zellen in der 
Probe typisch war. Aus dem Langzeitversuch ist zudem ersichtlich, dass es mehrere Tage 
dauert, bis sich eindeutige Unterschiede zwischen den Proben herauskristallisieren. Um 
aussagekräftigere Daten zu erhalten, hätte man die Beobachtungszeit auf mindestens 
eine Woche ausdehnen müssen, was aber technisch nicht machbar war. In diesem Sinne 
halte ich es für wichtig, sich bei Wachstumsanalysen von Protonemata nicht auf die 
mikroskopische Ebene zu beschränken, sondern immer auch den makroskopischen 
Blickwinkel (siehe Langzeitversuch) mit ein zu beziehen, bzw. den Schwerpunkt eher 
darauf zu legen. 
6.4.5 Osmotische Werte gegen Ende des Langzeitversuchs 
Die mittels PVM gemessenen Werte fielen unerwartet hoch aus, wobei die höchsten 
Werte bei den Zellen in den hypertonischen Medien registriert wurden. Dieses Ergebnis 
verdeutlicht einerseits, dass die Zellen ihren osmotischen Wert mit der Zeit dem 
Außenmedium anpassen, was wahrscheinlich teils durch die Aufnahme von Glukose bzw 
Ionen, teils durch Mobilisierung von Zell-eigenen Osmolyten zustande kommt. Dass die 
gemessenen Werte jedoch höher ausfielen als die Werte der Außenmedien, liegt 
möglicherweise an einer Messungenauigkeit. Bei der PVM kann es vorkommen, dass bei 
sehr hoch konzentrierten Außenmedien zu hohe Werte ermittelt werden (Scheberle 
1990).  
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6.5 Ausblick 
Durch die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit konnte gezeigt werden, dass Protonemata 
von Physcomitrella patens auch unter langfristig stark hyperosmotischen Bedingungen 
wachsen können. Hohe Toleranz gegenüber osmotischem Stress kann unter Freiland-
Bedingungen im Allgemeinen als Hinweis auf hohe Trocken- und Kältestress-Toleranz 
gedeutet werden. Beides ist bei P. patens ebenfalls gegeben (Takezawa et al., 2005).  
Es wurde festgestellt, dass manche Laubmoose ihre Frost-Toleranz auf saisonale 
Temperaturschwankungen flexibel anpassen können; so zeigen sie im Winter eine höhere 
Toleranz als im Sommer (Rütten & Santarius; 1993).  
Konkrete ökophysiologische Daten zur Frost-Toleranz von P. patens im Freiland liegen 
derzeit noch nicht vor. Für weiterführende Untersuchungen wäre es wünschenswert, der 
Frage nachzugehen, ob es auch bei diesem Moos zu saisonalen Schwankungen der Frost-
Toleranz kommt, und ob es dabei eine Korrelation zur Akkumulation von Zuckern 
(insbesondere Glukose), sowie von Zellwand-gebundenen Polyphenolen gibt.  
Durch die weite Verbreitung von P. patens wäre es außerdem interessant, sie als 
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